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HE: 生物 多 样 性 与 生态 系统 功能 的 关系 (BEF) 及 其 内 在 机 制 是 当前 生物 多 样 性 研究 领域 
的 热点 问题 。 长 期 以 来 ， 以 草地 生态 系统 为 主 的 BEF 研究 积累 了 大 量 研究 成 果 ， 然 而 基于 
森林 生态 系统 的 相关 研究 则 相对 较 少 .亚热带 森林 生物 多 样 性 与 生态 系统 功能 实验 研究 基地 
(BEF-China) 是 目前 包含 树种 最 多 、 涉 及 多 样 性 水 平 最 高 的 大 型 森林 控制 实验 样 地 。 该 文 总 
结 了 基于 BEF-China 平台 的 研究 进展 ， 特 别 集中 总 结 了 生物 多 样 性 对 生态 系统 生产 力 、 养 
分 循环 以 及 多 营养 级 相互 作用 关系 等 方面 的 影响 ， 并 提出 未 来 BEF-China 的 研究 应 注重 高 
测序 和 遥感 等 新 兴 技 术 的 应 用 , 在 生物 多 样 性 的 多 维度 、 生 态 系 统 的 多 种 组 分 与 多 种 功 
、 以 及 BEF 研究 的 多 种 尺度 等 交叉 方向 上 上， 持续 开展 深入 的 研究 。 针 对 BEF-China 的 研 
究 成 果 的 梳理 有 助 于 理解 驱动 亚热带 森林 生物 多 样 性 与 生态 系统 功能 关系 的 内 在 机 理 , 且 为 
生物 多 样 性 保护 及 生态 修复 提供 科学 依据 。 
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Abstract: The relationship between biodiversity and ecosystem functioning (BEF) and the 
underlying mechanisms have been a hot issue in ecological research. Whereas many BEF studies 
have focused on grassland ecosystems, relatively few have been conducted in forest ecosystems 
which account for a large proportion of primary production in the terrestrial ecosystem. 
Biodiversity-Ecosystem Functioning Experiment China Platform (BEF-China) contains the most 
tree species with the highest level of diversity in subtropical forests. In this review, we first 
summarized research progress in BEF-China, and then gave suggestions for future BEF research. 
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The research based on BEF-China mainly focused on the impact of biodiversity on 
multi-ecosystem functionings, e.g. productivity, nutrient cycling and multi-trophic interaction. We 
suggest that future studies in BEF-China should strengthen the application of new techniques such 
as high-throughout sequencing and remote sensing, and continue research on multi-dimensions, 
multi-components, multi-ecosystem functions, and multi-scales in BEF study. The research 
progress of BEF-China can help in better understanding the BEF relationships in forest 
ecosystems, and provide a scientific support for biodiversity conservation and ecological 
restoration. 
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1 研究 背景 


在 世界 范围 内 ， 和 森林 为 各 种 各 样 的 植物 、 动 物 和 微生物 提供 了 栖息 地 ， 且 为 人 类 福 社 
提供 多 种 重要 的 生态 系统 服务 。 基 于 草地 生态 系统 的 生物 多 样 性 与 生态 系统 功能 
(Biodiversity and ecosystem functioning, BEF) 研究 结果 表明 植物 物种 多 样 性 对 植物 生产 力 有 
促进 的 作用 (Cardinale et al., 2012)。 物 种 多 样 性 通过 调节 生态 系统 的 养分 循环 、 多 营养 级 相 
互 作 等 途径 ， 从 而 影响 生态 系统 的 生产 力 及 稳定 性 (Ma et al., 2017)。 和 森林 生态 系统 结构 复 
杂 ， 且 植株 个 体 生 长 周期 长 ， 开 展 BEF 研究 相对 困难 。 和 森林 BEF 实验 较 之 草地 系统 有 其 突 
出 的 优势 : 更 方便 在 个 体 水 平 上 开展 实验 研究 ， 控 制 密度 和 均匀 度 ， 更 加 充分 地 观察 到 物种 
间 及 其 与 环境 间 的 相互 作用 随时 间 的 变化 (马克 平 2013). 

森林 BEF 的 研究 起 步 较 晚 ，2000 年 左右 ， 全 球 范围 内 开始 陆续 建立 了 29 个 森林 BEF 
的 实验 ， 形 成 了 全 球 森 林 BEF 研究 网 络 (TreeDivNet www.treedivnet.ugent.be), 研究 区 域 包 
括 寒 温带 、 温 带 、 亚 热带 和 地 中 海地 区 ， 树 种 多 样 性 水 平 设 置 为 0-24 种 不 等 ， 涉 及 230 个 
树种 ， 百 万 余 棵 树木 (Paquette et al., 2018)。 这 些 实验 的 具体 设计 各 不 相同 ， 但 都 是 通过 控 
制 木 本 植物 的 物种 多 样 性 来 量化 树种 多 样 性 与 生态 系统 功能 的 关系 。 在 这 些 森 林 BEF 实验 
中 ， 亚 热带 森林 生物 多 样 性 与 生态 系统 功能 实验 基地 (Biodiversity-Ecosystem Functioning 
Experiment China Platform, BEF-China) 是 亚热带 首 个 人 工控 制 生物 多 样 性 实验 , 通过 开展 长 
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期 系统 性 研究 ， 探 究 亚热带 森林 植物 、 动 物 、 微 生物 等 多 营养 级 的 生物 多 样 性 对 生态 系统 功 
能 和 稳定 性 的 影响 及 其 内 在 机 制 。 
2 实验 样 地 


BEF-China 实验 样 地 包括 两 个 部 分 : 位 于 江西 省 德 兴 市 新 岗 山 镇 的 人 工控 制 实验 样 地 和 
钱 江 源 国家 公园 内 的 天 然 林 比较 实验 样 地 (图 1). 

人 工控 制 实 验 样 地 : 包含 样 地 A 和 B。 样 地 A 于 2009 年 建成 ， 海 拔 105-275 m; 样 地 
B 于 2010 年 建成 ， 海 拔 105-190 m。 两 个 样 地 的 物种 库 共 包含 42 种 乔木 和 18 种 灌木 ， 按 
照 随机 断 棍 和 物种 直接 丧失 两 种 方式 进行 多 样 性 设计 。 两 个 样 地 均 以 1 亩 (25.82 m x 25.82 
m) 为 基本 单元 样 方 进行 幼苗 种 植 ， 共 计 566 个 样 方 。1 亩 的 基本 样 方 中 ， 乔 木 物 种 水 平分 
BVA 1. 2. 4. 8. 16. 24 种 。 灌 木 配 植 在 4 亩 的 超级 样 方 中 ， 多 样 性 水 平分 别 为 0、2、4、 
8 种 。 实 验 样 地 中 每 亩 栽植 400 棵 乔木 幼苗 ， 间 距 为 1.29 m， 灌 木 设 置 同样 的 密度 ， 栽 植 在 


乔木 之 间 。 两 个 样 地 栽植 的 木 本 植物 总 数 超过 30 万 株 (马克 平 2013; Bruelheide et al., 2014 )。 


天 然 林 比较 样 地 : 样 地 于 2008 年 建立 ， 共 设 27 个 30 m x 30m MW) Feo. PEE ae 5 
个 演 蔡 阶段 ， 当 年 的 群落 年 龄 分 别 约 为 小 于 20*E. 20-40 年 、40~60 年 、60~80 年 和 大 于 
80 年 。 根 据 第 一 次 普查 的 结果 , 株 高 大 于 1 m 的 木 本 植物 有 148 种 ,隶属 于 46 F} (Bruelheide 
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[b and c are from proposal for the 2nd ofthe DFG Research Unit 891 phase (2011 一 2014)] 


图 1 BEF-China 样 地 设计 
Fig. 1 Design of BEF-China 


3 新 册 山 主 实 验 样 地 研究 进展 


截至 2023 年 3 月 ， 基 于 BEF-China 平台 已 发 表 论 文 229 篇 ， 内 容 涉 及 生物 多 样 性 对 多 
种 生态 系统 功能 的 影响 ， 包 括 生 产 力 、 养 分 循环 、 多 营养 级 相互 作用 关系 等 方面 (图 2). 
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图 2 BEF-China 主要 研究 内 容 
Fig. 2 Major components and properties studied in BEF-China 


3.1 树种 多 样 性 对 树木 生长 和 生产 力 的 影响 

在 实验 的 早期 阶段 ， 通 过 对 幼 树 生长 速率 (Lang et al., 2012; Li et al., 2014; Hahn et al., 
2017b)、 冠 层 结构 (Lang et al., 2012)、 吸 水 特性 (Trogisch et al., 2016) 等 方面 的 研究 表明 :， 
树种 多 样 性 对 生产 力 的 促进 作用 由 于 年 限 不 足 还 未 显现 。 幼 树 生长 表现 出 明显 的 物种 特异 性 ， 
受 物 种 本 身 功 能 性 状 和 所 处 环境 的 影响 , 树木 生长 和 性 状 关 系 可 以 随 着 树种 多 样 性 的 变化 而 
改变 ， 在 树种 多 样 性 较 高 的 群落 ， 性 状 对 生长 的 影响 更 为 显著 (Li et al., 2014; Króber et al., 
2015;Bongers et al., 2020b). 

随 着 时 间 的 推移 , BEF-China 平台 关于 树种 多 样 性 对 生产 力 的 促进 作用 及 其 作用 机 制 的 
研究 报道 陆续 面世 。 种 植 8a 后 ， 每 公顷 16 个 物种 混交 林 的 碳 储量 约 32t 碳 ， 而 每 公顷 纯 
林 的 碳 储量 仅 约 为 12 t， 不 及 混交 林 一 半 。 所 有 多 样 性 水 平 群落 的 生物 多 样 性 效应 随时 间 的 
E 移 而 增加 , 并 主要 由 互补 效应 驱动 (Huang et al., 2018a)。 从 物种 丧失 的 角度 , Chen 等 (2020) 
通过 模拟 BEF-China 平台 的 随机 和 非 随 机 灭绝 情景 ， 发 现 物种 丧失 在 所 有 情景 下 都 对 生产 
力 产 生 损 害 ， 并 且 这 些 影响 随 着 林 龄 的 增长 而 增强 。 

土壤 中 的 某 些 真菌 与 植物 的 根系 形成 共生 体 ， 即 菌 根 。 丛 枝 菌 根 (AM) 和 外 生 菌 根 
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(ECM) 是 森林 中 常见 的 菌 根 类 型 ， 菌 根 类 型 在 很 大 程度 上 影响 了 树种 多 样 性 对 生产 力 的 影 
响 (Ma et al., 2021)。 随 着 树种 多 样 性 的 增加 ，AM 树种 的 净 初 级 生产 力 增 加 ， 而 ECM 树种 
则 减少 ,这 主要 是 因为 随 着 树种 多 样 性 的 增加 ，AM 树种 增强 了 养分 吸收 和 加 快 了 凋落 物 分 
解 ， 而 ECM 树种 的 凋落 物 分 解 和 养分 吸收 之 间 存 在 权衡 。 这 些 结果 证 实 了 AM 树种 通过 使 
用 不 同 于 ECM 树种 的 养分 获取 策略 ， 在 亚热带 森林 中 占据 主导 地 位 (Deng et al., 2023). 
邻 体 间 相互 作用 解释 了 群落 生产 力 沿 多 样 性 梯度 50% 以 上 的 变异 ， 且 随 着 群落 树种 多 
样 性 的 增加 ， 局 部 尺度 邻居 效应 对 调节 群落 生产 力 的 重要 性 明显 增加 (Fichtner et al., 2018)。 
树冠 的 互补 性 和 可 塑性 随 着 树种 多 样 性 的 增加 而 增 大 ， 进 一 步 促 进 了 光 吸 收 和 树木 生长 
(Forrester et al., 2019; Perles - Garcia et al., 2021) 。 随 着 时 间 的 推移 ， 邻 居 树 种 多 样 性 导致 森 
材 体 积分 配 发 生变 化 ， 更 有 利于 枝条 ,尤其 是 形态 灵活 的 物种 生长 。 树 种 多 样 性 介 导 的 空间 
分 配 模式 和 树冠 形态 的 变化 是 树冠 互补 的 基本 机 制 , 也 是 群落 超 产 的 重要 驱动 因素 (Kunz et 
al., 2019). 
另外 , 树种 多 样 性 能 够 显著 促进 群落 生产 力 的 稳定 性 ， 而 其 内 在 的 机 制 是 由 于 树种 多 样 
性 促进 了 和 导 水 、 和 气孔 控制 相关 的 功能 多 样 性 ， 从 而 导致 了 物种 具有 不 同 的 异步 性 生长 ， 最 
终 决 定 了 群落 稳定 性 这 一 关键 机 制 (Schnabel et al., 2021). 
树种 多 样 性 通过 影响 物种 水 平 的 功能 性 状 ， 包括 树冠 (Perles-Garcia et al., 2022)、 叶 片 、 
根系 等 方面 的 功能 性 状 (Weinhold et al., 2022)， 从 而 显著 影响 树木 生长 (Li et al., 2017b). Jl 
么 这 种 物种 水 平 的 影响 ， 是 否 也 能 累积 到 群落 水 平 上 ， 且 如 何 受 到 树种 多 样 性 调控 ? 基于 
BEF-China 连续 10 年 的 监测 数据 分 析 发 现 ， 随 着 森林 的 发 展 ， 功 能 多 样 性 和 功能 均值 的 影 
响 强 度 都 有 增强 ， 但 功能 多 样 性 的 重要 性 在 上 升 ， 功 能 均值 则 在 下 降 。 这 意味 着 随 着 时 间 的 
发 展 , 群落 中 拥有 更 多 样 化 的 物种 , 对 生产 力 提 高 的 重要 性 和 影响 强度 都 在 加 强 (Bongers et 
al., 2021). 
森林 是 由 树木 个 体 组 成 ， 个 体 水 平 的 相互 作用 ， 人 往往 在 森林 BEF 研究 中 被 忽略 。 来 自 
不 同 母树 的 个 体形 成 的 遗传 多 样 性 对 生产 力 的 影响 如 何 ” Bongers et al., (2020b) 对 具有 明 
母树 来 源 的 个 体 数 进 行 了 连续 八 年 的 生长 追踪 ,并 测 取 了 关键 的 叶 性 状 和 枝条 性 状 。 结 果 
发 现 ,个 体 水 平 的 功能 性 状 对 生长 的 影响 ,在 高 多 样 性 群落 中 作用 更 强 ， 并 且 这 种 影响 强度 
在 单 种 和 混 种 中 差异 随时 间 而 增 大 。 进 一 步 将 这 些 个 体 的 遗传 信息 加 入 ， 发 现 遗 传 多 样 性 ， 
= 促进 了 种 内 个 体 功能 性 状 的 分 化 , 这 些 分 化 形成 了 对 资源 利用 的 功能 空间 差异 , 最 终 影响 了 
= 群落 生产 力 (Bongers et aL, 2020a)。 树 种 多 样 性 和 遗传 多 样 性 可 以 通过 增加 树木 的 功能 多 样 
性 , 抑制 食 草 昆虫 损伤 和 与 土壤 真菌 的 资源 竞争 进而 间接 促进 森林 群落 生产 力 。 树木 的 遗传 
多 样 性 在 不 同 的 树种 多 样 性 下 对 生产 力 的 影响 不 同 : 在 纯 林 中 , 研究 没有 发 现 种 内 遗传 多 样 
性 会 降低 森林 中 土壤 真菌 多 样 性 或 食 草 昆 虫 的 资源 竞争 压力 ; 而 在 混交 林 中 , 树木 遗传 多 样 
性 则 通过 降低 与 土壤 真菌 竞争 资源 而 促进 了 群落 生产 力 (Tang et al., 2022). 
地 下 生产 力 方面 ，Sun 等 (2017) 的 研究 表明 细 根 产量 随 着 树种 多 样 性 的 增加 而 增 大 ， 
这 种 影响 能 用 物种 间 的 地 下 生态 位 互补 性 来 解释 , 也 是 导致 地 上 生物 多 样 性 超 产 效 应 的 机 制 
之 一 。 另 一 项 研究 发 现 树 种 多 样 性 显著 影响 了 5 个 树种 的 比 根 长 , 说 明 资 源 分 配 和 物种 相互 
作用 是 亚热带 森林 树种 多 样 性 对 树木 生长 影响 的 潜在 机 制 (Bu et al., 2017). 


zu 


32 树种 多 样 性 对 存活 率 的 影响 

乔木 存活 率 : 根据 2009 年 11 月 和 2010 年 6 月 对 样 地 A 中 26 个 乔木 物种 的 两 次 调查 
统计 ， 栽 植 14 个 月 后 的 树苗 成 活 率 为 87%， 其 中 常 绿 树种 成 活 率 为 84%， 落 叶 树种 成 活 率 
为 93%。 幼 苗 的 存活 率 受 树种 多 样 性 、 叶 的 特性 (落叶 或 常 绿 )、 物 种 功能 特性 、 种 植 时 间 
和 海拔 高 度 的 显著 影响 (Yang et al., 2013). Liu 等 (2022b) 分 析 了 第 3-12 年 的 个 体 存活 数 
据 集 发 现 , 尽管 树木 的 总 体 存 活 率 随 样 方 树种 多 样 性 的 增加 而 增高 , 但 树种 多 样 性 对 存活 率 
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4 影响 在 物种 间 和 年 际 间 存在 显著 差异 。 这 些 显著 差异 与 物种 的 功能 性 状 和 当年 的 气候 条 件 
密切 相关 。 保 守 型 树种 的 存活 率 随 树种 多 样 性 、 林 龄 和 年 降水 量 的 增加 而 提高 ， 而 获取 型 物 
种 则 相反 。 这 表明 树种 多 样 性 、 功 能 性 状 和 和 气候 条 件 之 间 的 相互 作用 可 以 平衡 森林 中 不 同 物 
种 的 存活 率 。 

灌木 存活 率 : 在 实验 的 早期 阶段 ， 乔 木 和 灌木 的 多 样 性 都 不 影响 灌木 的 存活 。 非 生物 环 
境 因素 对 灌木 的 存活 的 影响 最 大 。 干旱 是 灌木 死亡 的 主要 原因 。 在 生物 因子 中 ,只 有 草本 层 
物种 丰富 度 和 优势 蕨 类 物种 AER Dryopteris sp.) 的 盖 度 影响 灌木 的 存活 (Yang et al., 
2017)。 薛 玉 洁 等 (2023) 基于 2012 年 和 2019 年 的 灌木 个 体 存活 数据 ， 发 现 不 同 物种 的 灌 
木 存活 率 具 有 显著 差异 。 地 形 和 土壤 碳 氮 比 对 灌木 存活 率 影 响 较 大 ,乔木 和 灌木 多 样 性 对 灌 
木 存活 影响 有 限 , 但 乔木 多 样 性 的 增加 可 通过 形成 更 郁 闭 的 林 冠 提高 灌木 存活 率 , 灌木 功能 
性 状 显著 影响 灌木 存活 率 ， 且 保守 型 生活 策略 的 灌木 物种 具有 更 高 的 存活 率 。 


3.3 树种 多 样 性 对 凋落 物 分解 和 养分 循环 的 影响 
基于 BEF-China 的 研究 表明 ， 树 种 多 样 性 加 快 了 凋落 物 的 分 解 (Deng et al., 2023)， 分 
别 是 通过 影响 凋落 物 分解 过 程 中 组 分 变化 (Ristok et al., 2017)、 胞 外 酶 活性 ( 潘 玉 梅 和 张力 
Al 2021) 和 土壤 微生物 群落 组 成 及 活性 (Pei et aL, 2017) 来 实现 的 。 凋 落 物 物种 多 样 性 对 调 
落 物 分 解 的 影响 很 大 程度 上 取决 于 混合 凋落 物 的 物种 组 成 (Huang et al., 2018b), 遗传 多 样 性 
对 凋落 物 的 分 解 也 有 着 非常 重要 的 影响 : 分 解 速率 随 个 体 遗 传 多 样 性 的 增加 而 增 大 (Li etal., 
2017a) 。 土 壤 大 型 动物 和 叶 的 功能 特征 能 够 驱动 调 落 物 次 生 代谢 产物 的 分 解 (Ristok et al., 
2019)。 除 了 生物 多 样 性 的 作用 之 外 ， 地 形 和 微 气候 等 非 生物 因素 也 对 凋落 物 的 分 解 速率 有 
着 至 关 重 要 的 作用 (Seidelmann et al., 2016)。 在 枯木 分 解 方面 ， 节 肢 动 物 分解 者 群落 (尤其 
是 白蚁 的 存在 ) 是 最 主要 的 影响 因子 ， 而 树种 多 样 性 本 身 并 没有 直接 的 影响 (Eichenberg et 
al., 2017)。 树 冠 密度 的 增加 延缓 细 木 分 解 ， 主 要 是 通过 促进 捕食 性 蚂蚁 的 数量 和 形成 更 潮湿 
凉爽 的 小 气候 ， 从 而 抑制 了 白蚁 疯 食 细 木 的 强度 (Wu et al., 2021a，2021b)。 
树种 多 样 性 促进 了 土壤 有 机 碳 在 不 同 土壤 深度 的 积累 ， 凋 落 物 输入 是 重要 的 影响 因素 
(Li et al., 2019)。 另 外 ， 土 壤 碳 含量 随 着 树木 生产 力 和 树 根 直径 的 增加 而 增加 ， 而 随 着 凋落 
一 物 碳 氮 比 的 增加 而 减少 。 此 外 ， 树 木 生 产 力 和 树木 功能 性 状 (如 菌 根 类 型 和 凋落 物 碳 氮 比 ) 
c 调节 了 微 环 境 条 件 , 对 土壤 微生物 生物 量 产生 了 较 大 影响 , 进而 影响 土壤 碳 含量 (Beugnon et 
= al., 2023). 
OQ 树种 多 样 性 促进 氮 素 的 获取 和 存留 ， 且 随 着 时 间 的 推移 而 增强 ， 氮 吸收 方面 的 生态 位 
互补 促进 了 共存 物种 之 间 的 资源 利用 (Lang et al., 2014)。 另 一 项 贫 栽 实验 的 研究 同样 证 明了 ， 
随 着 树种 多 样 性 的 增加 , 生态 系统 生物 量 的 增加 在 很 大 程度 上 可 以 通过 树种 之 间 氮 吸收 的 生 
态 位 互补 来 解释 (Liu et al., 2022a). 
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3.4 树种 多 样 性 对 多 营养 级 相互 作用 关系 的 影响 

树种 多 样 性 对 多 营养 级 相互 作用 关系 的 影响 在 密 腺 植物 访问 、 食 草 动 物 哺 食 、 调 节 高 
营养 级 之 间 关 系 和 微生物 群落 等 方面 均 有 报道 。 密 腺 访问 者 的 数量 和 物种 多 样 性 随 着 树种 多 
样 性 的 增加 而 下 降 ， 这 体现 了 资源 稀释 效应 ， 因 为 树种 越 多 的 样 方 ， 蜜 腺 植物 的 个 体 比例 越 
小 ， 因 此 花蜜 可 用 性 越 低 (Staab et al., 2017)。 在 食 草 动物 嘲 食 方面 ， 多 篇 报道 指出 ， 树 种 
多 样 性 促进 食 草 动物 的 哺 食 程度 的 增加 (Schuldt et al., 2017c; Yang et al., 2018)， 这 是 由 于 广 
食性 的 食 草 动物 (特别 是 成 年 食 草 动物 )， 能 哺 食 更 多 样 的 树木 造成 的 (Zhang et al., 2018). 
树种 多 样 性 对 半 翅 目 昆 虫 和 蚂蚁 的 物种 多 样 性 呈现 促进 作用 ， 加 强 了 植物 -蚂蚁 的 互惠 作用 
(Staab et al., 2015)， 减 弱 了 共生 的 蚂蚁 - 半 翅 目 昆 虫 相 互 作 用 与 食 草 动物 之 间 的 相关 关系 
(Schuldt et al., 2017b)。 树木 系统 发 育 多 样 性 而 不 是 树种 多 样 性 决定 了 不 同 营养 级 的 节肢 动物 


群落 组 成 , 树木 系统 发 育 多 样 性 增加 了 捕食 性 节肢 动物 的 多 样 性 , 但 降低 了 草食 性 节肢 动物 
多 样 性 (Staab et al., 2021)。 总 体 而 言 ， 树 种 多 样 性 促进 更 高 营养 级 的 物种 丰富 度 ， 通 过 提 
高 植物 群落 的 结构 和 功能 多 样 性 来 促进 高 营养 级 物种 之 间 的 相互 作用 ( 持 抗 作用 和 互惠 作 
用 )， 从 而 增强 了 森林 生态 系统 应 对 环境 条 件 变化 的 稳定 性 (Cao et al., 2018; Fornoff et al., 
2019; Schuldt et al., 2019; Albert et al., 2022). 
基于 BEF-China 样 地 的 研究 中 , 也 有 报道 指出 树种 多 样 性 对 高 营养 级 的 作用 并 不 显著 。 
侈 如 ,树种 多 样 性 对 鳞 翅 目 昆 虫 多 样 性 的 影响 在 很 大 程度 上 是 间接 的 , 是 通过 改变 鳞 翅 目 昆 
虫 的 多 样 性 来 实现 的 ， 进 化 依赖 性 决定 了 食 草 动物 群落 对 树种 多 样 性 变化 的 反应 (Wang et 
al, 2020)。 植 食性 鳞 翅 目 幼虫 共 现 指数 与 树木 和 鳞 翅 目的 系统 发 生 距 离 C mean pairwised 
phylogenetic distance, MPD) 呈 显 著 负 相关 ， 与 营养 功能 性 状 RAL) 呈正 相关 , 但 与 防御 
性 状 (OME), DRA PELE (包括 树 的 物种 丰富 度 和 MPD) 呈 负 相关 。 结 果 表 明 ， 
在 亚热带 森林 生态 系统 中 ,以 环境 过 滤 为 主 的 多 种 驱动 力 能 通过 物种 间 的 相互 作用 , 显著 影 
响 植 食 者 群落 的 物种 共 现 共存 (Wang et al., 2022)。 
微生物 方面 ， 树 木 菌 根 类 型 、 树 种 多 样 性 及 其 相互 作用 对 微生物 群落 组 成 有 显著 影响 
(Yang et al., 2022)。 树 木 菌 根 类 型 是 决定 土壤 微生物 多 样 性 和 群落 组 成 的 重要 因素 ， 较 高 的 
树种 多 样 性 促进 了 土壤 微生物 群落 组 成 的 趋同 (Singavarapu et al., 2022)。 树 种 多 样 性 通过 增 
加 微生物 生物 量 而 不 是 改变 微生物 分 类 或 功能 多 样 性 来 增加 土壤 微生物 呼吸 (Beugnon et 
al., 2021)。 真 菌 共生 网 络 结构 受 树种 多 样 性 、 群 落 组 成 以 及 土壤 碳 氮 比 的 影响 ， 但 细菌 共生 
网 络 结构 受到 土壤 pH 值 和 空间 距离 的 影响 (Gan et al., 2022)。 树 种 多 样 性 的 增加 促进 了 叶 
片 真菌 病原 体 的 多 样 性 (Rutten et al., 2021), 但 抑制 了 叶片 真菌 的 感染 (Saadani et al., 2021), 
这 主要 是 由 宿主 稀释 效应 引起 的 。 在 更 多 样 化 的 植物 群落 中 , 个 体 的 平均 易 感 率 降低 ,宿主 
空间 距离 的 增加 可 能 会 减少 病原 体 的 传播 ， 从 而 减少 病原 体 在 更 多 样 的 植物 群落 中 的 影响 。 
NI 病原 菌 的 危害 减少 , 尤其 对 叶片 质地 和 柔软、 气候 生态 位 狭窄 的 树种 影响 最 为 显著 (Schuldt et 
= al., 2017c). 


:二 3.5 树种 多 样 性 对 生态 系统 功能 其 它 方面 的 影响 

AS 树种 多 样 性 对 生态 系统 功能 的 影响 还 体现 在 抵抗 干旱 胁迫 ( Salmon et al., 2018; 
Fichtner et al., 2020)、 林 冠 穿 透 雨 (GeiBler et al., 2012; Goebes et al., 2015b)、 抵 抗 土 壤 侵 刨 

= (Song et al., 2019) 和 物候 变化 (Du etal., 2019) 等 方面 。 树 种 多 样 性 能 在 一 定 程 度 上 缓解 幼 

© 树 生长 的 干旱 胁迫 。 树种 多 样 性 的 促进 作用 在 干旱 期 间 最 强 , 并 随 着 树种 多 样 性 的 增加 而 增 
加 。 在 干旱 期 间 的 土壤 水 分 分 配 有 利于 最 脆弱 的 个 体 (Fichtner et al., 2020)。 早 期 林 冠 穿 透 
雨 实验 的 研究 表明 , 在 样 方 水 平 上 , 邻居 树种 多 样 性 而 非 群落 树种 多 样 性 对 林 冠 穿 透 雨 产生 
较 大 的 影响 ， 说 明 幼 林 中 树种 多 样 性 只 在 邻 体 水 平 的 小 空间 上 产生 影响 (Goebes et al., 
2015a)。 随 着 森林 的 发 展 ， 树 种 多 样 性 的 作用 逐渐 增强 ， 在 多 样 性 高 的 样 方 中 ， 较 高 的 树冠 
盖 度 和 叶 面 积 指数 降低 了 森林 生态 系统 的 林 间 侵蚀 (Seitz et al., 2016; Song et al., 2018). 5 
外 ， 石 头 、 生 物 结 皮 、 凋 落 物 对 土壤 表面 的 覆盖 也 是 控制 土壤 侵蚀 的 重要 因素 (Seitz et al., 
2015; Seitz et al., 2016; Song etal., 2019)， 凋 落 物 的 保护 作用 随 着 凋落 物 的 分 解 而 消退 ， 保 
护 效果 受 土壤 中 大 型 动物 存在 与 否 的 影响 (Seitz et al., 2015)。 物 候 方面 , 树种 多 样 性 的 波动 
可 以 改变 亚热带 森林 的 展 叶 时 间 , 非 生物 变量 比 生物 变量 对 展 叶 时 间 的 影响 更 重要 。 总 的 来 
说 ， 树 种 多 样 性 的 下 降 可 能 会 加 剧 全 球 气 温 上 升 引起 的 物候 变化 (Du et al., 2019). 


4 天 然 林 比较 实验 样 地 研究 进展 


4.1 不 同 演 蔡 阶 段 树 种 多 样 性 对 生产 力 的 影响 
植物 生长 速率 在 季节 和 年 度 间 存 在 显著 差异 ， 随 林 龄 的 增加 而 降低 , 但 与 地 形 和 邻居 树 
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种 多 样 性 或 密度 无 显著 相关 (Chi etal., 2017)。 在 天 然 林 碳 储量 方面 ， 物 种 多 样 性 会 促进 群 
落 碳 的 累积 即 树种 多 样 性 高 的 林 分 具有 更 高 的 碳 储量 和 碳 通 量 。 林 龄 对 碳 储量 的 影响 表现 为 
老龄 林 的 碳 储量 高 于 中 龄 林 和 幼 龄 林 。 在 研究 区 域 每 增加 一 个 树种 ,森林 群落 的 总 碳 储量 增 
加 了 6.4% (Liu et al., 2018)。 草 本 层 方面 ， 草 本 层 生 产 力 既 不 受 乔木 多 样 性 的 影响 ， 也 不 受 
草本 多 样 性 的 影响 。 尽 管 在 演 蔡 过 程 中 草本 层 物种 的 多 样 性 显著 降低 , 但 在 演 蔡 的 各 个 阶段 
树种 多 样 性 对 草本 层 物种 多 样 性 的 贡献 都 非常 大 ， 而 环境 因素 的 影响 并 不 大 (Both et al., 
2011). 


4.2 不 同 演 蔡 阶段 树种 多 样 性 对 凋落 物 分解 和 养分 循环 的 影响 

凋落 物 总 量 随 树种 多 样 性 的 增加 而 增 大 , 老龄 林 具 有 更 多 的 凋落 物 。 增 加 树种 多 样 性 可 
提高 凋落 物质 量 ( 较 低 的 碳 氮 比 )， 而 林 龄 对 凋落 物质 量 无 影响 。 调 落 物 中 的 氮 含 量 越 高 ， 
养分 循环 速度 更 快 ， 从 而 进一步 促进 森林 生长 (Huang et al., 2017). Eichenberg 55(2015)8 
究 发 现 , 凋落 物 分 解 并 没有 随 林 龄 发 生 显著 变化 , 而 凋落 物 分 解 主要 受到 叶片 功能 性 状 的 影 
啊 。 在 木质 残 体 分 解 方面 ，Pietsch 等 (2019) 研究 发 现 ， 亚 热带 森林 木材 分 解 主要 受 温 度 的 
空 制 ， 树 种 多 样 性 、 真 菌 操 作 分 类 学 单元 (OTUs) 多 样 性 和 大 型 无 疹 椎 动物 多 样 性 对 木材 
分 解 速率 的 影响 相对 较 弱 。 
众所周知 , 树种 多 样 性 会 影响 土壤 有 机 碳 的 存储 ， 驱 动 二 者 作用 关系 的 机 制 是 什么 呢 ? 
树种 多 样 性 和 土壤 有 机 碳 关 系 在 表层 土 和 底 土 中 有 着 不 同 的 驱动 途径 。 在 表层 土壤 中 (0~10 
cm)， 树 种 多 样 性 通过 调节 植物 衍生 成 分 (木质 素 酚 类 、 轻 组 有 机 碳 和 颗粒 有 机 物 ) 影响 土 
壤 有 机 碳 含量 (Jia et al., 2021)。 在 底层 土 中 (30-40 cm), 树种 多 样 性 对 微生物 衍生 成 分 (RC 
基 糖 类 和 矿物 结合 有 机 质 ) 的 积累 有 促进 作用 , 从 而 在 底层 土 的 土壤 有 机 碳 含量 变化 中 占 主 
导 地 位 (Jia et al., 2021)。 进一步 地 , 根 际 土壤 有 机 碳 的 来 源 及 其 调控 机 制 又 是 如 何 呢 ? 与 非 
根 际 土壤 有 机 碳 相 比 ， 木 质 素 酚 类 物质 在 根 际 土壤 有 机 矶 中 的 浓度 更 高 ， 由 于 ECM 真菌 的 
贡献 ,氨基 糖 也 更 集中 在 ECM 树 的 根 际 。 但 在 AM 树 下 则 不 集中 ， 因 为 AM 树 表现 出 降低 
的 真菌 坏死 体积 累 。 该 结果 突出 了 与 不 同 菌 根 树种 有 关 的 根 际 土壤 有 机 碳 来 源 的 差异 的 新 机 
制 ， 对 于 利用 植物 - 菌 根 共生 增强 土壤 有 机 碳 固 存 具有 重要 意义 (Jia et al., 2022)。 


nu 


= 4.3 不 同 演 替 阶段 树种 多 样 性 对 多 营养 级 互 作 的 影响 

一 随 着 树种 多 样 性 和 系统 发 育 多 样 性 的 增加 ,草食 性 节肢 动物 的 数量 增加 ， 所 造成 的 叶片 
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草 动物 在 树种 多 样 性 较 高 的 森林 系统 中 受益 最 大 (Brezzi et al., 2017; Schuldt et al., 2010). AX 
本 植物 的 功能 多 样 性 (叶片 的 化 学 组 分 ) 和 系统 发 育 多 样 性 驱动 着 高 度 多 样 性 森林 中 的 哨 
食 伤害 情况 (Schuldt et al., 2014a). 

幼 龄 林 和 老龄 林 中 的 蚂蚁 群落 组 成 存在 显著 差异 , 幼 龄 林 中 蚂蚁 群落 具有 更 高 的 物种 多 
样 性 ， 而 在 老龄 林 中 存在 一 个 独特 的 蚂蚁 群落 (Staab et al., 2014a)。 杂 食性 蚂蚁 均匀 度 随 树 
木 均匀 度 的 增加 而 降低 ， 随 林 龄 的 增加 而 增 大 (Staab et al., 2014b)。 捕 食性 曲 蚁 的 物种 多 样 
性 随 树 种 多 样 性 的 增加 而 增 大 ， 随 叶片 的 功能 多 样 性 和 灌木 盖 度 的 增加 而 降低 。 海 拔高 度 对 
蚂蚁 物种 多 样 性 有 负 的 影响 (Staab et al., 2014a). 

随 树 种 多 样 性 和 林 龄 的 增加 ， 蜘蛛 群落 功能 的 差异 增 大 。 蜂 蛛 的 均匀 度 和 分 化 度 随 着 树 
种 多 样 性 和 林 龄 的 增加 而 增加 。 尽管 蜘蛛 物种 多 样 性 随 着 树种 多 样 性 的 增加 而 降低 (Schuldt 
et al., 2011D)， 但 功能 多 样 性 仍 保持 在 恒定 水 平 。 表 明 蜘 蛛 的 功能 元 余 度 随 着 树种 多 样 性 的 增 
加 而 降低 (Schuldt et al., 2013b) 。 另 外 ， 环 境 异 质 性 (Schuldt et al., 2012) 和 尺度 差异 
(Schuldt et al., 2013a) 也 是 影响 蜗 蛛 群落 的 重要 因素 。 

总 体 而 言 ,亚热带 森林 系统 中 的 多 年 生 群 落 的 地 下 生物 群落 是 通过 树种 多 样 性 的 下 行 控 
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制 效应 来 构建 的 , 而 地 上 节肢 动物 群落 是 通过 树种 多 样 性 的 上 行 控制 效应 来 构建 的 (Schuldt 
et al., 2017a) 。 在 高 度 多 样 化 的 森林 中 ， 树 种 多 样 性 加 强 了 蚂蚁 与 蜘蛛 群落 组 成 和 功能 之 间 
的 关系 : 在 蚂蚁 存在 的 情况 下 ， 蜂 蛛 家 族 的 多 样 性 增加 ， 造 网 蜘蛛 和 猪 网 蜘蛛 的 生物 量 比例 
发 生 了 变化 , 形成 了 更 多 以 造 网 功能 为 主 的 蜘蛛 群落 (Schuldt & Staab 2015)。 除 了 树种 多 样 
性 的 影响 之 外 ,植物 系统 发 育 多 样 性 、 植 物 功能 多 样 性 、 多 营养 级 多 样 性 的 重要 作用 也 有 报 
道 : 植物 系统 发 育 多 样 性 对 草食 性 动物 群落 的 上 行 控制 作用 强 于 树种 多 样 性 的 作用 (Schuldt 
et al., 2014b)。 树 木 系 统 发 育 多 样 性 促进 寄主 -寄生 蜂 相 互 作 用 ， 且 比 树种 多 样 性 的 效应 强 得 
多 (Staab et al., 2016)。 植 物 功能 性 状 多 样 性 和 组 成 比 树种 多 样 性 对 个 体 功 能 和 多 功能 性 的 
影响 更 大 , 多 营养 级 多 样 性 是 理解 多 功能 驱动 因素 的 关键 (Schuldt et al., 2018)。 除 了 生物 多 
样 性 的 影响 之 外 , 海拔 的 作用 也 不 容 忽视 : 即使 在 相对 较 小 的 梯度 上 , 海拔 对 动物 群落 的 物 
种 多 样 性 也 有 很 强 的 直接 作用 ,但 其 影响 决 于 当地 资源 的 可 用 性 和 高 营养 级 生物 自身 的 特征 
(Binkenstein et al., 2018). 

在 微生物 方面 ，Gao 等 (2015) 利用 454 高 通 量 测序 技术 对 幼 龄 林 、 中 龄 林 和 老龄 林 中 
的 外 生 菌 根 真 菌 群落 进行 了 研究 。 外 生 菌 根 真 菌 群落 由 393 个 OTUs 组 成 ， 录 属于 21 个 外 
生 菌 根 真 菌 谱系 ， 其 中 3 个 外 生 菌 根 真菌 谱系 和 11 个 外 生 菌 根 真菌 OTUs 在 幼 龄 林 、 中 龄 
林 和 老龄 林 中 表现 出 明显 的 偏向 性 。 宿主 植物 和 真菌 群落 之 间 存 在 显著 的 相关 性 。 亚 热带 森 
林 植 物 群 落 组 成 是 土壤 真菌 多 样 性 和 群落 组 成 的 主要 驱动 因子 (Wu et al., 2012). WARI, 
在 属 水 平 上 ， 亚 热带 森林 植物 多 样 性 是 其 外 生 菌 根 真 菌 多 样 性 的 最 主要 的 影响 因素 (Gao et 
al., 2013), 共生 植物 的 组 成 决定 了 外 生 菌 根 真菌 特性 及 多 样 性 对 亚热带 树木 竞争 的 影响 (Shi 
etal., 2017)。 另 外 ，Wu 等 (2013) 发 现 海拔 、 土 壤 有 机 碳 、 土 壤 pH 值 也 是 影响 真菌 群落 组 


成 的 最 重要 因素 。 
5 BEF-China 研究 展望 
基于 BEF-China 研究 进展 的 汇总 ， 我 们 提出 未 来 BEF-China 的 研究 可 以 在 多 个 生物 多 
样 性 维度 、 多 种 生态 系统 组 分 、 多 种 生态 系统 功能 、 多 种 时 空 尺度 等 方面 进行 综合 考虑 (图 
3)。 
注重 新 兴 技 术 的 应 用 生物 多 样 性 的 多 重 维度 生态 系统 的 多 种 组 分 
Strengthen the application of new techniques Multi-dimensions of biodiversity Multi-components of ecosystem 
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图 3 BEF-China 研究 展望 
Fig. 3 Research Prospect on BEF-China 


生物 多 样 性 维度 方面 : 目前 BEF-China 的 研究 对 树种 多 样 性 和 功能 多 样 性 的 考虑 较 多 ， 
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却 受 研究 专业 、 技 术 手 段 和 研究 经 费 的 限制 ， 对 遗传 多 样 性 的 涉猎 并 不 多 。 已 经 涉及 到 的 方 
EL FRAN IEE RETE (Schuldt et al., 2014a; Schuldt et al., 2014b; Staab et al., 2016; Hahn et al., 
20172; Purschke et al., 2017; Tang et al., 2022) 和 食 草 动物 遗传 多 样 性 (Wang et al., 2020) 。 遗 传 
多 样 性 是 生物 体内 的 遗传 变异 性 ,是 物种 拥有 的 遗传 物质 和 遗传 资源 的 总 和 , 主要 指 在 分 子 
水 平 上 的 , 特别 是 基因 和 基因 组 水 平 上 的 多 样 性 , 包括 由 遗传 物质 决定 的 形态 遗传 性 状 变异 
和 适应 性 性 状 变异 。 已 有 报道 指出 ， 一 些 地 区 虽然 物 树 种 多 样 性 并 不 占 优 势 ， 但 却 包括 了 一 
些 在 系统 发 育 树 上 隔离 子 遗 的 古老 分 支 , 这 些 堪 称 活化 石 的 物种 包含 了 更 独特 和 稀有 的 进化 
历史 信息 ,这 些 信息 保留 在 其 基因 和 基因 组 中 (Forest et al., 2007). RX BEF-China 的 研究 ， 
结合 多 种 多 样 性 维度 ， 从 树种 多 样 性 、 功 能 多 样 性 、 遗 传 多 样 性 等 视角 来 分 析 BEF 的 关系 ， 
以 期 得 到 更 深层 次 的 理解 。 

生态 系统 组 分 :目前 BEF-China 的 研究 对 植物 、 动 物 的 探讨 很 多 ， 而 对 微生物 群落 的 
研究 报道 并 不 多 ， 背 后 的 原因 和 遗传 多 样 性 的 研究 相对 不 多 是 一 样 的。 生物 多 样 性 与 地 上 - 
地 下 生态 学 过 程 研究 主要 涉及 到 凋落 物 分 解 和 根系 吸收 这 两 个 方面 , 而 土壤 微生物 (真菌 和 
病原 菌 ) 的 组 成 和 多 样 性 通过 参与 凋落 物 分 解 、 形 成 共生 菌 根 、 产 生病 菌 危 害 等 形式 对 上 述 
两 个 过 程 发 挥 着 重要 的 作用 ， 进 而 影响 地 上 生态 系统 多 营养 级 的 相互 作用 关系 
(Delgado-Baquerizo et al., 2016; Chen et al., 2019 ). 

高 通 量 测序 技术 的 发 展 能 对 遗传 多 样 性 和 微生物 群落 方面 的 研究 提供 有 利 的 帮助 。 随 着 
测序 费用 的 降低 以 及 DNA 序列 片段 长 度 和 质量 的 提升 ， 过 去 只 有 大 型 研究 机 构 才 能 开展 的 
测序 工作 如 今 也 可 在 普通 的 实验 室 进 行 (Schneider et al., 2010)。 技 术 进步 将 会 带 来 更 多 的 方 
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法 ， 推 动 BEF-China 研究 在 微生物 群落 、 系 统 进 化 等 方面 有 更 好 的 发 展 。 
生态 系统 功能 : 目前 大 部 分 基于 BEF-China 的 研究 都 只 考虑 了 生物 多 样 性 对 单一 生态 
过 程 的 影响 ， 建 立 能 够 合理 解释 生态 系统 各 功能 综合 响应 的 多 功能 性 指标 ， 是 摆 在 BEF f 


究 者 面前 的 一 个 挑战 。 卫 星 遥 感 可 用 于 估计 整个 研究 区 域 土 地 覆 被 的 种 类 、 类 型 和 范围 ， 提 
供 大 量 研究 区 域 的 长 期 生物 物理 和 生境 条 件 ， 遥 感 数据 结合 实地 资源 、 土 地 覆 被 分 类 ， 可 以 
确定 非常 具体 的 生境 ， 并 进一步 用 于 栖息 地 建 模 、 物 种 分 布 预 测 、 物 种 生境 丧失 ， 检 测 模 型 
灭绝 率 的 变化 (Parmesan & Yohe 2003)。 基 于 实地 的 生态 系统 功能 度量 不 容易 转化 为 对 整个 
生态 系统 功能 的 估计 ， 而 遥感 可 以 同时 估计 整个 生态 系统 的 功能 (Rocchini et al., 2004). 
e 时 空 尺 度 方面 : 一 般 讲 , 在 小 到 中 等 空间 尺度 水 平 内 , 生物 多 样 性 的 相对 作用 是 很 大 的 。 
一 比如 ， 小 到 邻居 树木 尺度 上 ， 和 邻居 树种 多 样 性 影响 自身 性 状 的 变异 ， 进 而 影响 了 邻居 物种 与 
OQ 目标 物种 的 相互 作用 (Lankau, 2011); 邻居 树种 多 样 性 改变 了 邻居 物种 与 目标 物种 的 相对 
竞争 强度 ， 还 能 够 通过 生态 位 互补 增加 种 群 的 竞争 强度 (Dostal ，2011)。 但 在 区 域 性 尺度 
内 ， 环 境 的 异 质 性 较 大 ， 生 物 因 子 作 为 生态 系统 过 程 的 预测 因子 的 重要 性 将 削弱 ， 非 生物 因 
子 成 为 生态 系统 对 环境 梯度 变化 响应 的 主要 趋 动力 。 因 此, 正确 理解 和 预测 大 尺度 水 平 上 的 
生物 多 样 性 和 生态 系统 的 过 程 所 发 生 的 变化 ， 比 如 当 考 虑 BEF-China 与 别 的 国家 、 地 区 的 
BEF 森林 研究 成 果 进 行 综合 比较 分 析 时 ， 就 必须 强调 生物 多 样 性 的 变化 、 生 态 系统 功能 和 
环境 因子 之 间 的 反馈 效应 (Loreau et al., 2001)。 时 间 尺 度 方面 : BEF-China 目前 最 主要 的 下 
究 成 果 之 一 是 植物 生产 力 随 树种 多 样 性 增加 而 增加 ， 且 这 种 增加 在 逐年 增 大 (Huang et al., 
2018a)。 那 么 这 种 增加 何 时 能 达到 稳定 ”在 演 蔡 过 程 中 ， 生 态 系统 内 的 各 种 组 分 、 生 态 学 过 
程 和 功能 又 发 生 了 怎样 的 变化 ? 且 对 伴随 发 生 的 全 球 气 候 变 化 产生 了 怎样 的 反应 ? 这 些 问 
题 也 许 都 将 在 BEF-China 未 来 的 研究 报道 中 得 到 解答 。 
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